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 Summary: 
Speciation, the concept of constantly adapting and diverging populations towards independent and 
distinct species under the influence of natural selection, has been of great scientific interest since the 
early works of Darwin (1859) and Cook (1906).  Aiming to understand the motivation behind the 
immense biodiversity we see today has evoked a multitude of interlinked research fields, targeting the 
key aspects governing the evolutionary rise, persistence and fall of individual species.  
A major factor driving this speciation is the environmental context the individuals are exposed to. The 
constant race to outcompete other organisms, either from the same or another species drives the 
continuous emergence of new and, better adapted individuals. As these new phenotypes become 
increasingly specialized to the specific environmental conditions they are exposed too, they grow 
progressively divergent from both their ancestors as well as their conspecifics in other environmental 
contexts. In fresh water three-spined sticklebacks (Gasterosteus aculeatus), this has resulted in a 
number of specific phenotypes, which have adapted different feeding regimes (e.g. limnetic-benthic), 
different reproductive strategies (anadromous-resident) or have evolved habitat specific growth and 
parasite resistance strategies (river-lake ecotypes). Each of which is characterized by specific 
adaptations to the environmental context they are exposed to and maintained through environmental 
pressures and sexual selection. 
In my thesis, I investigate the environmental factors and underlying molecular mechanisms, driving the 
globally reoccurring distinction between river and lake three-spined sticklebacks. A key difference 
between rivers and lakes are the different parasite communities they harbor. Parasites impose strong 
negative selection pressures on their stickleback host by diverting resources, restricting reproduction, 
actively or passively promoting their host’s predation risk and death or a combination of the former. 
Hence, it is crucial for sticklebacks to minimize their parasite load, resulting in a co-evolutionary arms 
race between parasite and host. As the parasite community varies between habitat types (i.e. river and 
lake) with regards to species abundance and composition, they demand different adaptations, resulting 
in increasing divergence between sticklebacks in their respective habitats. The globally reoccurring 
distinction of river and lake habitats implies an equally reoccurring habitat dependent differentiation 
into specific river respectively lake ecotypes.  
Specializing to their environment bestows an ecological advantage onto the resident individuals, 
enabling them to outcompete potential migrants and sub optimally adapted conspecifics. This is 
 reinforced by sexual selection which privileges well adapted phenotypes by actively selecting for such 
individuals with low parasite burdens and optimal immune gene composition. Incidentally, this selects 
against potential migrants from other habitats as their mismatched (immune) genotype does most likely 
not comply with the habitat specific ideals, thus generating genetic isolation, a prerequisite for 
speciation. Hence, both habitat specific differences and the underlying sexual selection result in the 
parallel evolution of river respectively lake ecotypes on a global scale.  
I demonstrate this in my thesis by exposing Canadian and German river-lake pairs to a common German 
lake parasite (Diplostomum pseudospathaceum) in a controlled laboratory experiment. Despite 
unexpectedly high parasite resistance by the German river fish, most likely the result of parasite specific 
local adaptation, the discrepancy between river and lake fish holds true. The accompanying gene 
expression analysis suggests differences in the underlying regulatory mechanisms of the immune genes. 
In a follow up experiment the same populations were exposed to either a natural river or lake 
environment for up to nine months. This allowed me to test the assumption of parallel evolution 
towards distinct ecotypes in a direct comparison under natural conditions. The preliminary results of 
which partially affirm the previously observed distinction. As expected, the German lake fish have, at 
least initially, significantly lower parasite burdens, and in general ecotypes seem to fair better in the 
matched as opposed to the mismatched habitat. However, due to overall rather low parasite pressures, 
the German lake fish are unable to profit from their high parasite resistance and fail to achieve 
comparable growth rates with the other populations, thus suffering from a mismatch between adapted 
phenotype and natural variation in parasitic pressure. The main ecotypic overlap was observed between 
both river populations. Having evolved under comparably low parasite pressures, they appear to have 
inherently higher growth rates, allowing them to outgrow the lake ecotypes in the low parasite 
environment they experienced during the exposure period. 
Finally, I addressed the sexual selection for optimally adapted genotypes in controlled olfactory mate 
choice experiments. The main determining factor in olfactory mate choice of three-spined stickleback 
females are alleles of the major histocompatibility complex (MHC). These are a key component of the 
recognition machinery in the immune system and, consequently, a major contributor towards parasite 
resistance. Using artificially synthesized MHC peptides, I demonstrate that the females choose solely 
based on the number of different alleles in relation to their own as well as the population specific 
optimum, independently of the male’s origin. In addition to the MHC signal, stickleback males produce a 
so-called male validation factor (MVF), signaling species identity and thus confirming the origin of the 
 perceived MHC signal. Using Canadian and German sticklebacks, I demonstrate that the MVF does not 
convey any habitat or population specific information and is evolutionary conserved between both 
populations, despite their large geographic and evolutionary distance.   
In summary, I find strong evidence for parallel ecological speciation as a key driver towards distinct river 
or lake three-spined sticklebacks. These are characterized by a number of habitat specific adaptations, 
resulting in globally reoccurring ecotypes, independently of the genetic and evolutionary background of 
the respective population. Potentially, this will lead to the evolution of two distinct (sub)species in 










Appendix Chapter V 
Zusammenfassung: 
Artbildung, das Konzept sich konstant anpassender und auseinanderstrebender Populationen zu 
unabhängigen und eigenständigen Arten unter dem Einfluss natürlicher Selektion, steht seit den frühen 
Arbeiten von Darwin (1859) und Cook (1906) im Fokus des wissenschaftlichen Interesses. Mit dem Ziel 
die zugrundeliegenden Mechanismen hinter der heute immensen Biodiversität zu entschlüsseln sind 
zahlreiche Forschungsbereiche entstanden welche sich mit den Schlüsselaspekten hinter dem 
evolutionären Entstehen, Etablieren und Zugrundegehens einzelner Arten befassen.  
Die Umwelt der diese Arten ausgesetzt sind trägt maßgeblich zu deren Evolution bei. Im konstanten 
Wettstreit mit anderen Organismen, sowohl der eigenen als auch anderer Arten, entstehen 
kontinuierlich neue und potenziell besser angepasste Individuen. Mit zunehmender Spezialisierung 
dieser Phänotypen für ihre spezifische Umwelt, differenzieren sie sich zusehends sowohl von ihren 
Vorfahren als auch von Artgenossen in anderen Habitaten.  
 In Dreistachligen Stichlingen (Gasterosteus aculeatus) hat dies weltweit zu zahlreichen Phänotypen 
geführt welche unterschiedliche Anpassungen an die Nahrungsaufnahme (z.B. Limnisch-Bentisch), 
Fortpflanzungsstrategien (z.B. Anadrom-Ortstreu) oder Parasitenresistenzen etabliert haben (z.B. Fluss-
Seeökotypen). Jeder dieser Differenzierungen wird durch spezifische Anpassungen an das Habitat 
charakterisiert und durch Umwelteinflüsse und sexuelle Selektion beibehalten.  
In meiner Promotion untersuche ich die Umwelteinflüsse und grundlegenden molekularen 
Mechanismen welche die weltweite Differenzierung von Fluss- bzw. See Stichlingen vorantreiben und 
ermöglichen. Ein Hauptunterschied zwischen Flüssen und Seen sind die vorherrschende 
Parasitengemeinschaften. Diese üben einen starken negative Selektionsdruck auf ihre Wirte aus indem 
sie Nährstoffe entziehen, die Reproduktion beeinträchtigen, sowohl aktiv wie passiv den 
Prädationsdruck erhöhen und gegebenenfalls deren Tod herbeiführen. Demzufolge ist für Stichlinge die 
Minimierung der parasitären Belastung ein Grundanliegen, welches in einem evolutionären Wettrüsten 
zwischen Parasiten und Wirt mündet. Im selben Maβe wie die Parasitengemeinschaften der 
verschiedenen Habitate variieren, stellen diese unterschiedlichen Anforderungen an die Stichlinge und 
fördern damit die Divergenz zwischen den Populationen der entsprechenden Habitate. Der weltweit 
widerkehrenden Unterschiede zwischen Fluss- und Seehabitat impliziert eine ebenso globale 
Differenzierung von spezifischen Fluss- respektive Seeökotypen.     
Habitat spezifische Anpassungen verleihen den ortsansässigen Fischen einen ökologischen Vorteil und 
erlaubt es ihnen potentielle Migranten und suboptimal angepasste Individuen zu übertrumpfen. Dies 
Appendix Chapter V 
wird durch sexuelle Selektion verstärkt welche gut angepassten Phänotypen privilegiert indem diese 
Individuen mit niedrigem Parasitenbefall und optimalen Immungenen bevorzugt. Ein Nebeneffekt dieser 
Selektion ist die Benachteiligung von Habitat fremden Tieren da ihre Immungene höchst wahrscheinlich 
nicht mit dem Habitat spezifischen Idealen übereinstimmen, was wiederum zu genetisch Isolation führt, 
eine Grundvoraussetzung der Artbildung. Demzufolge führen sowohl die Habitats spezifischen 
Unterschiede als auch die zugrundeliegende sexuelle Selektion zu Weltweit wiederkehrender 
Differenzierung von Fluss- bzw. See Ökotypen.  
Dies veranschauliche ich in meiner Promotion durch die experimentelle Infektion von kanadischen und 
deutschen Fluss- und Seefischen mit einem typischen deutschen Seeparasiten (Diplostomum 
pseudostpathaceum). Ungeachtet der unerwartet hohen Resistenz der deutschen Flusspopulation, 
wahrscheinlich aufgrund spezifischer lokaler Anpassung, bleibt der erwartete Unterschied zwischen den 
Fluss- und Seefischen bestehen. Die begleitende Genexpressionsanalyse suggeriert grundlegende 
Unterschiede in den regulatorischen Mechanismen als Grundlage der unterschiedlichen 
Parasitenresistenz.  
In einem Nachfolgeexperiment wurden dieselben Populationen bis zu neun Monate lang einem 
natürlichen Fluss- bzw. Seehabitat ausgesetzt. Dies erlaubt es die vorherige Hypothese 
umweltabhängiger paralleler Evolution zu differenzierten Ökotypen in einem direkten Vergleich und 
unter natürlichen Bedingungen zu testen. Die vorläufigen Ergebnisse dieses Versuchs bestätigen, 
zumindest Teilweise, die vorherigen Beobachtungen. Wie erwartet, haben die deutschen Seefische, 
zumindest anfangs, eine deutlich niedrigere Parasitenbelastung. Im Allgemeinen scheint die 
Übereinstimmung von Ökotyp und Habitat einen Vorteil darzustellen. Aufgrund vergleichsweise 
niedrigem Parasitenaufkommens sind die deutschen Seefische allerdings nicht in der Lage von ihrer 
erhöhten Resistenz zu profitieren und wachsen deutlich schlechter als die Flussfische, unabhängig von 
deren Herkunft. Die Anpassung an ein Habitat mit vergleichsweise niedrigen Parasitendruck hat in 
diesen Populationen zu erhöhten Wachstumsraten geführt. Der geringe parasitäre Druck während des 
Versuchs erlaubt es ihnen grösser zu werden, ohne gleichzeitig einer erhöhten Parasitenbelastung 
anheim zu fallen.  
Abschließend habe ich mich mit Hilfe von olfaktorischen Partnerwahlexperimenten mit der sexuellen 
Selektion von optimal angepassten Genotypen befasst. Der Hauptfaktor bei der olfaktorischen 
Partnerwahl in Stichlingen sind allele des sogenannten Haupthistokompatibilitätskomplexes (HHK). 
Diese sind eine Hauptkomponente der Erkennungsmaschinerie des Immunsystems und spielen demnach 
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eine ausschlaggebende Rolle in der Parasitenresistenz. Mit Hilfe synthetische hergestellter HHK Peptide 
bin ich in der Lage zu zeigen das Weibchen ihre Partnerwahl ausschließlich in Abhängigkeit der Anzahl 
unterschiedlicher Allele treffen. Hierzu werden diese sowohl mit den eigenen Allelen als auch mit dem 
populationsspezifischen Optimum verglichen, unabhängig von der Herkunft des einzelnen Männchens.  
Zusätzlich zum HHK Signal scheiden männliche Stichlinge einen sogenannten Validierungsfaktor (VF) aus, 
dieser signalisiert Artspezifität und bestätigt dadurch die Herkunft der wahrgenommenen HHK Peptide. 
Mit Hilfe kanadischer und deutscher Stichlinge demonstriere ich das der VF keinerlei 
populationsspezifische Informationen vermittelt und evolutionär konserviert ist, ungeachtet des Großen 
geographischen und genetischen Abstandes zwischen den Populationen.  
Zusammenfassend finde ich starke Beweise dafür das konvergente ökologische Faktoren, ins besondere 
Parasiten, maßgeblich an der Differenzierung zu Fluss- und Seestichlingen beteiligt sind. Diese werden 
durch Habitat spezifische Anpassungen charakterisiert welche, unabhängig von dem evolutionären und 
genetischen Hintergrund zur weltweit wiederkehrenden Differenzierung der einzelnen Ökotypen führt.  
Durch sexuelle Selektion voneinander isoliert, könnte dies potenziell zur Evolution von differenzierten 
Unterarten führen, welche durch ihr Habitat nicht aber ihre Herkunft charakterisiert werden. 
 
